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ВлиЯние ниЗКой ТемПераТуры и КадмиЯ на 
инТенсиВносТь ФоТодыХаниЯ ПроросТКоВ ПШеницы

е. с. Холопцева, В. В. Таланова
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Изучалось раздельное и совместное действие низкой закаливающей температу-
ры (4 °С) и сульфата кадмия (100 мкМ) на интенсивность видимого фотодыхания 
листьев проростков озимой пшеницы (Triticum aestivum L.). Установлено, что тем-
пература 4 °С уже в начальный период действия (1–5 ч) вызывает значительное 
снижение устьичной проводимости и содержания СО2 в межклетниках, сохраняю-
щееся в течение 7 сут опыта. Интенсивность фотодыхания в первые 1–5 ч холо-
дового воздействия резко уменьшалась, однако затем из-за низкой концентрации 
СО2 постепенно увеличивалась и через 4–7 сут превысила исходный уровень. В от-
личие от этого кадмий в первые часы воздействия практически не влиял на усть-
ичную проводимость и концентрацию СО2 в межклетниках, а через 4–7 сут приво-
дил к небольшому снижению данных показателей. Интенсивность фотодыхания 
после незначительного ослабления в первые часы его воздействия возвратилась 
на исходный уровень. Совместное действие температуры 4 °С и кадмия приводи-
ло в первые сутки к уменьшению устьичной проводимости, содержания СО2 в меж-
клетниках и интенсивности фотодыхания, в дальнейшем первые два показателя 
оставались на пониженном уровне, а интенсивность фотодыхания возвратилась 
к исходному значению. Сделан вывод о том, что поддержание повышенного уровня 
фотодыхания в листьях пшеницы под влиянием низкой температуры на фоне сни-
жения устьичной проводимости и содержания СО2 в межклетниках может способст-
вовать защите клеток от развивающегося в этих условиях окислительного стресса.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; низкая температура; кадмий; фотодыха-
ние; устьичная проводимость.

E. S. Kholoptseva, V. V. Talanova. THE EFFECT OF LOW TEMPERATURE 
AND CADMIUM ON THE PHOTORESPIRATION RATE OF WHEAT SEEDLINGS

The effects of separate and combined exposure to a low hardening temperature (4 °C) 
and cadmium sulfate (100 μM) on the visible photorespiration rate in the leaves of winter 
wheat seedlings (Triticum aestivum L.) were investigated. It was found that the tempera-
ture of 4 °C causes a significant decrease in stomatal conductance and CO2 content in 
leaf intercellulars already in the initial period of the treatment (1–5 h). This effect persists 
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Введение

В листьях растений одновременно с процес-
сом фотосинтеза на свету происходит фотоды-
хание – поглощение кислорода и выделение уг-
лекислого газа. Начальный этап фотодыхания 
(гликолатного цикла) связан с оксигеназной 
функцией ключевого фермента фотосинтеза – 
рибулозобисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы 
(РУБИСКО) и проходит в хлоропластах, а по-
следующие метаболические процессы – в пе-
роксисомах и митохондриях [Кузнецов, Дмит-
риева, 2011; Hagemann, Baule, 2016, 2017]. Как 
установлено, скорость фотодыхания у С3-рас-
тений может быть довольно значительной, 
особенно при сильном освещении и высокой 
температуре [Hagemann, Baule, 2016]. Пока-
зано также, что фотодыхание усиливается при 
ограничении доступа СО2 в лист при действии 
на растения различных стрессовых факторов 
[Рябушкина, 2010; Стасик, 2014].

В последние годы появился ряд работ, сви-
детельствующих о том, что фотодыхание участ-
вует в реакциях растений на действие небла-
гоприятных факторов внешней среды разной 
природы (водный дефицит, высокие темпе-
ратуры, засоление, низкие температуры, тя-
желые металлы) [Kangasjärvi et al., 2012; Voss 
et al., 2013; Стасик, 2014; Hodges et al., 2016; 
Szymańska et al., 2017]. К настоящему време-
ни наиболее изучено влияние на фотодыхание 
высоких температур [D’Ambrosio et al., 2006] 
и водного дефицита [Voss et al., 2013; Стасик, 
2014; Silva, 2015]. В частности, установлено, 
что интенсивность фотодыхания возрастает 
при снижении концентрации углекислого газа 
в листьях яровой пшеницы по мере закрывания 
устьиц в условиях умеренной засухи, но умень-
шается при жесткой засухе [Стасик, 2014]. Что 

касается воздействия на фотодыхание расте-
ний других абиотических факторов, в том чис-
ле низких температур и тяжелых металлов, то 
имеющиеся по этому вопросу сведения еди-
ничны и противоречивы [Voss et al., 2013].

Учитывая вышеизложенное, целью данной 
работы явилось изучение влияния низкой тем-
пературы (физический фактор) и кадмия (хи-
мический фактор), а также их совместного дей-
ствия на интенсивность фотодыхания пророст-
ков пшеницы.

материалы и методы

Опыты проводили с проростками озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Москов-
ская 39, выращенными в рулонах фильтро-
вальной бумаги на питательном растворе с 
добавлением микроэлементов в камере искус-
ственного климата при температуре воздуха 
22 °С, его относительной влажности 60–70 %, 
освещенности 10 клк, фотопериоде 14 ч. По 
достижении недельного возраста проростки 
в течение 7 суток подвергали действию низ-
кой закаливающей температуры (4 °С) или 
сульфата кадмия (100 мкМ), а также их сов-
местному действию, сохраняя прочие условия  
неизменными.

Устьичную проводимость, cодержание СО2 
в межклетниках и интенсивность фотодыхания 
изучали с помощью портативной фотосинте-
тической системы HCM-1000 (Walz, Германия). 
Интенсивность видимого фотодыхания рассчи-
тывали как разность между максимальным вы-
ходом СО2 в течение 3 мин после выключения 
света и темновым дыханием (по установивше-
муся уровню СО2 через 5–7 мин после выклю-
чения света) [Балаур и др., 2009, 2013]. Изме-
рения проводили в климатической камере при 

for 7 days of the experiment. The rate of photorespiration sharply decreased in the first 
1–5 hours of cold exposure. But then, it gradually increased due to a low CO2 concentra-
tion and exceeded the initial level after 4–7 days. In contrast, cadmium had virtually no 
effect on stomatal conductance and CO2 concentration in the intercellular spaces in the 
first hours of exposure, and after 4–7 days it led to a slight decrease in these indices. At 
the same time, after a small decline in the first hours of exposure the rate of photorespira-
tion returned to the initial level. The combined impact of 4 °C temperature and cadmium 
led to a decrease in stomatal conductance, CO2 content in the intercellular spaces, and 
the rate of photorespiration on the first day. After that, the first two indicators remained 
at a reduced level, whereas the photorespiration rate returned to its original value. It was 
concluded that by maintaining an elevated level of photorespiration in the leaves under 
the impact of low temperature simultaneously with a decrease in stomatal conductance 
and CO2 content in intercellular spaces wheat plants protect their cells from the oxidative 
stress developing under these conditions.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; low temperature; cadmium; photorespiration; stoma-
tal conductance.
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температурах, соответствующих вариантам 
опыта (4 или 22 °С).

Повторность в пределах одного вариан-
та опыта 5-кратная. Каждый опыт повторяли 
3 раза. На рисунках приведены средние ариф-
метические значения и их стандартные ошиб-
ки. В статье обсуждаются величины, достовер-
ные при р ≤ 0,05.

Исследования выполнены с использовани-
ем научного оборудования Центра коллектив-
ного пользования Федерального исследова-
тельского центра «Карельский научный центр 
Российской академии наук».

результаты

В ходе исследований установлено, что при 
температуре 4 °С в течение первых суток воз-
действия происходит значительное снижение 
устьичной проводимости листьев пшеницы (до 
50 % от исходного уровня), которое сохраняет-
ся до конца опыта (рис. 1). Кадмий в концентра-
ции 100 мкМ в обычных температурных услови-
ях (при 22 °С) не вызывал изменения устьичной 
проводимости в первые сутки опыта, затем она 
снижалась и через 4–7 сут составляла около 
70 % от исходного уровня (рис. 1). Совместное 

Рис. 1. Раздельное и совместное действие температуры 4 °С и кадмия (100 мкМ) 
на устьичную проводимость листьев пшеницы
Fig. 1. Separate and combined effect of temperature 4 °C and cadmium (100 uM) on sto-
matal conductance of wheat leaves

Рис. 2. Раздельное и совместное действие температуры 4 °С и кадмия (100 мкМ) 
на содержание СО2 в межклетниках листьев пшеницы
Fig. 2. Separate and combined effect of temperature 4 °C and cadmium (100 uM) on the in-
tercellular CO2 content in wheat leaves
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действие температуры 4 °С и кадмия в первые 
сутки снижало устьичную проводимость и ста-
билизировало ее в дальнейшем (2–7 сут) на 
уровне, характерном для низкотемпературного 
воздействия (рис. 1).

В первые сутки действия температуры 4 °С 
также отмечено уменьшение содержания СО2 
в межклетниках листьев пшеницы (примерно 
до 60 % от исходного значения), которое и в 
дальнейшем (2–7 сут) оставалось на понижен-
ном уровне (рис. 2). В отличие от этого в пер-
вые сутки действия кадмия не происходило до-
стоверного изменения содержания СО2, затем 
оно снижалось до 80 % от исходного уровня 
(рис. 2). При совместном действии низкой тем-
пературы и кадмия этот показатель резко сни-
жался в первые двое суток, в дальнейшем (че-
рез 3–7 сут) отмечена тенденция к его увеличе-
нию, однако достигнутый уровень не превышал 
исходного значения (рис. 2).

В начальный период (1–5 ч) холодового воз-
действия происходило резкое снижение интен-
сивности фотодыхания (до 50 % от исходного 
уровня). В дальнейшем, в течение 1–3 сут тем-
пература 4 °С вызывала ее повышение и стаби-
лизацию (через 4–7 сут) на уровне, превыша-
ющем исходное значение (рис. 3). Воздейст-
вие кадмия в первые 5 ч вызывало небольшое 
снижение интенсивности фотодыхания, однако 
затем она возвратилась на исходный уровень 
и практически не изменялась в дальнейшем 
на протяжении всего опыта (в течение 7 сут). 

Совместное действие этих стресс-факторов 
снижало интенсивность фотодыхания в первые 
сутки, однако начиная с третьих суток происхо-
дило ее повышение до исходного уровня.

обсуждение

В настоящее время активацию фотодыхания 
считают одной из ответных реакций растения 
на действие неблагоприятных факторов среды, 
связанных с защитой фотосинтетического ап-
парата (ФСА) от фотоингибирования [Kangas-
järvi et al., 2012; Voss et al., 2013; Стасик, 2014; 
Hodges et al., 2016; Szymańska et al., 2017].

В наших исследованиях выявлен характер 
изменения устьичной проводимости, содер-
жания СО2 в межклетниках листьев и интен-
сивности видимого фотодыхания у проростков 
пшеницы при действии низкой закаливающей 
температуры (4 °С), кадмия в субповрежда-
ющей концентрации (100 мкл), а также при их 
совместном действии. Установлено, что в на-
чальный период действия температуры 4 °С 
происходит значительное снижение всех ука-
занных показателей. В дальнейшем устьичная 
проводимость и содержание СО2 остаются на 
пониженном уровне, а фотодыхание постепен-
но повышается.

Обнаруженное нами резкое снижение усть-
ичной проводимости в первые часы действия 
холода, приводящее к уменьшению концент-
рации СО2 в межклетниках листьев, вызвано, 

Рис. 3. Раздельное и совместное действие температуры 4 °С и кадмия (100 мкМ) на интенсив-
ность фотодыхания листьев пшеницы
Fig. 3. Separate and combined effect of temperature 4 °C and cadmium (100 uM) on the intensity of 
wheat leaves photorespiration
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очевидно, быстрым закрыванием устьиц [Wilkin-
son et al., 2001]. Ингибирование фотодыхания в 
этом случае может быть связано с замедлени-
ем фотосинтетического метаболизма в целом 
[Caemmere, Farquhar, 1981; Kangasjärvi et al., 
2012]. В пользу этого указывают наши дан-
ные о значительном снижении интенсивнос-
ти фотосинтеза проростков пшеницы в пер-
вые 1–5 ч действия температуры 4 °С [Венжик 
и др., 2011]. Следовательно, фотодыхание при 
кратковременном действии холода, по-види-
мому, не может выполнять защитную функцию, 
поскольку его интенсивность, как и интенсив-
ность фотосинтетического газообмена в целом, 
слишком низкая. Отметим, что сходные изме-
нения устьичной проводимости, содержания 
СО2 в межклетниках, интенсивности фотосин-
теза и фотодыхания зафиксированы у холодо-
стойких растений свеклы при кратковременном 
(2 ч) действии температуры 5 °С [D’Ambrosio 
et al., 2006]. Причем и у пшеницы [Венжик и др., 
2011], и у свеклы [D’Ambrosio et al., 2006] обна-
ружено увеличение нефотохимического туше-
ния флуоресценции хлорофилла, что связывают 
с тепловой диссипацией избыточной энергии 
света, которую считают одним из механизмов 
защиты фотосистемы II (ФС II) от фотоингиби-
рования и окислительного стресса [Креслав-
ский и др., 2012; Theocharis et al., 2012].

При более длительном (несколько суток) хо-
лодовом воздействии на фоне низкой концент-
рации углекислого газа в межклетниках проис-
ходит повышение интенсивности фотодыхания 
проростков пшеницы. Поскольку СО2 и О2 конку-
рируют между собой за присоединение к актив-
ному центру РУБИСКО [Кузнецов, Дмитриева, 
2011], уменьшение содержания СО2 в межклет-
никах при низкой температуре приводит к сни-
жению его поступления в хлоропласт, что спо-
собствует присоединению к ферменту кислоро-
да и, соответственно, активации фотодыхания. 
В этом случае усиление фотодыхания, по-ви-
димому, выступает как дополнительная защита 
клетки от избыточного образования активных 
форм кислорода (АФК). Как известно, ингиби-
рование работы цикла Кальвина в неблагопри-
ятных условиях приводит к снижению фотосин-
тетического транспорта электронов, образова-
нию АФК и развитию окислительного стресса, 
а фотодыхание регулирует окислительно-вос-
становительный баланс, поскольку мощности 
цикла Кальвина недостаточно, чтобы исполь-
зовать все восстановительные эквиваленты 
(АТФ и НАДФ•Н), образовавшиеся в световую 
фазу фотосинтеза [Креславский и др., 2012]. 
Потребление энергии при фотодыхании пре-
дотвращает гипервосстановление хлоропласта 

и препятствует фотоингибированию процесса 
фотосинтеза [Рахманкулова, 2009].

Таким образом, усиление фотодыхания про-
ростков пшеницы при длительном действии 
низкой закаливающей температуры, по-види-
мому, наряду с другими биохимическими, ге-
нетическими и физиологическими системами 
регуляции обеспечивает дополнительную за-
щиту ФСА от окислительного стресса.

Влияние сульфата кадмия в используемой 
концентрации (100 мкМ) на фотодыхание про-
ростков пшеницы оказалось слабовыражен-
ным. В частности, в первые сутки его действия 
не зафиксировано изменений устьичной про-
водимости и содержания СО2 в межклетниках 
листа. Это объясняется очень низкой концен-
трацией кадмия в листьях проростков пшени-
цы в первые часы воздействия [Репкина и др., 
2015], что связано со способностью злаковых 
растений задерживать большую его часть в 
корневой системе [Казнина, Титов, 2013]. Од-
нако через 1 сут от начала воздействия проис-
ходит значительное поступление ионов кадмия 
в листья, а с увеличением продолжительности 
воздействия до 2–7 сут его содержание про-
должает нарастать [Репкина и др., 2015]. В ре-
зультате этого токсическое действие кадмия на 
растения проявляется на 3–7-е сутки: снижает-
ся устьичная проводимость и несколько умень-
шается содержание СО2 в межклетниках листа. 
Однако изменения устьичной проводимости и 
содержания СО2 оказались менее значитель-
ными, чем при низкотемпературном воздейст-
вии, что слабо отразилось и на фотодыхании.

Ранее было показано, что при длительном 
действии кадмия в вышеуказанной концентра-
ции происходит снижение интенсивности фо-
тосинтеза проростков пшеницы [Венжик и др., 
2015а]. Однако в этом случае кадмий не вызы-
вал накопления АФК и окислительного стресса, 
поскольку ни в начальный период его действия 
(1–24 ч), ни при более длительном воздействии 
не зафиксировано существенных изменений в 
содержании малонового диальдегида – конеч-
ного продукта перекисного окисления липидов 
[Репкина и др., 2015]. Видимо, с этим связано и 
отсутствие значительных изменений интенсив-
ности фотодыхания.

При совместном действии низкой темпера-
туры и кадмия на проростки пшеницы фотоды-
хание снижается в первые сутки, так же как и 
при низкотемпературном воздействии, а затем 
возвращается на исходный уровень. Вероят-
но, в этом случае происходит нивелирование 
эффектов воздействия этих стрессоров, как 
было показано в других работах [Streb et al., 
2008; Гармаш, Головко, 2009; Венжик и др., 
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2015б], поскольку низкая температура и кад-
мий в разной степени влияют на интенсивность 
фотосинтеза и темнового дыхания [Титов и др., 
2007, 2014; Венжик и др., 2015а, б]. Возмож-
но, что взаимодействие этих стресс-факторов 
приводит к меньшему накоплению АФК, чем 
низкая температура, поэтому не происходит 
значительной активизации фотодыхания.

В целом проведенные исследования позво-
ляют предположить, что фотодыхание прини-
мает участие в поддержании активности ФСА 
растений пшеницы в условиях действия низкой 
закаливающей температуры и кадмия. Так, под 
влиянием низкой температуры усиление фото-
дыхания, вероятно, направлено на защиту ФСА 
от проявления окислительного стресса. В отли-
чие от этого кадмий в субповреждающей кон-
центрации не вызывает существенных измене-
ний фотодыхания, а при совместном действии 
низкой температуры и кадмия не происходит 
суммирования их эффектов на фотодыхание 
проростков пшеницы.

Заключение

Проведенные исследования показали, что 
при раздельном и совместном действии низкой 
температуры и кадмия в растениях пшеницы 
происходят изменения в устьичной проводи-
мости и содержании СО2 в межклетниках лис-
та, что, в свою очередь, приводит к изменению 
интенсивности фотодыхания. Под влиянием 
длительного воздействия низкой температуры 
происходит активизация фотодыхания, а при 
действии кадмия, так же как и при совместном 
действии низкой температуры и кадмия, явно-
го усиления фотодыхания не отмечено. Таким 
образом, можно предположить, что процесс 
фотодыхания принимает участие в регуляции 
окислительно-восстановительных реакций и 
защите клеток от накопления АФК и развития 
окислительного стресса в условиях низкотем-
пературного воздействия.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального бюд‑
жета на выполнение государственного задания 
ИБ КарНЦ РАН по теме № 0221‑2017‑0051.
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